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HE: 昆虫 免疫 在 昆虫 抵御 有 害 外 源 刺 激 的 过 程 中 具有 重要 的 生理 调控 作用 ,因而 近年 来 受到 了 
广泛 关注 。 虽 然 体 内 免疫 和 体外 免疫 避 为 昆虫 免疫 防御 系统 的 组 成 部 分 ,但 是 传统 观点 普遍 认为 ， 
oe 度 是 昆虫 迅速 和 主要 的 免疫 反应 ,而 体外 免疫 防御 仅仅 被 认为 是 一 种 次 要 的 免疫 响应 。 然 
而 ,以 分 汰 防御 物 为 核心 的 体外 免疫 却 构成 了 外 源 异 物 入 侵 昆 虫 的 第 一 道 防 线 。 因 此 ,体外 免疫 和 
APA E GE FL RA EET AIRES Ep UE, 8 FU dE SOREN RAR AAT BAB, A 
了 抵御 天 敌 或 扳 抗 逆境 ,它们 将 优先 选择 体外 免疫 防御 策略 。 但 是 ,昆虫 在 整个 防卫 过 程 中 ,体内 
免疫 和 体外 免疫 却 是 同步 进行 的 ,这 将 涉及 到 两 种 免疫 防御 策略 之 间 的 能 量 分 配 问题 。 同 时 , 当 昆 
吕 受 到 外 源 物 入 侵 时 ,必然 启动 一 系列 的 免疫 响应 来 阻止 潜在 的 威胁 ,这 将 严重 影响 到 害虫 生物 控 
nte 本 文 以 昆虫 体外 免疫 为 焦点 ,就 昆虫 防御 分 流 物 、 两 种 免疫 防御 策略 及 其 权衡 进行 综 
述 , 旨 在 了 解 昆 忠 防御 分 尖 物 及 体内 体外 免疫 权衡 的 研究 现状 和 重要 作用 RA SUPE FG & Fe ob RA 
子 的 免疫 互 作 效应 和 多 样 化 的 免疫 防御 策略 ,为 促进 该 领域 的 发 展 和 开发 以 昆虫 免疫 系统 为 靶 标 

的 新 型 杀 虫 剂 提 供 新 的 思路 和 方法 。 
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Abstract: Insect immunity has gradually attracted broad attention in recent years because of its important 











physiological functions in the process of insect resistance to harmful exogenous stimuli. Although both 
internal and external immunity are parts of the insect immune defense system, it is generally believed that 
the internal immunity is an immediate and primary immune response of insects while the external immune 
defense is only considered as a kind of secondary immune response. Nevertheless, the external immunity 
using defensive secretions as the core component constitutes the first barrier to foreign substances which 
invade insects. Accordingly, external immunity and internal immunity are two kinds of immune defense 
strategies for insects. When insects suffer exotic organism infection or adverse environmental factors, the 
external immunity is often the priority to be employed to fight against the invasion of natural enemies or 
adversity. However, the internal immunity and external immunity are both synchronized in the whole 
process of defense, which will cause a dilemma on energy allocation between the two defense strategies. 
Moreover, it is essential for insects to employ a series of immune reactions to prevent potential threats, 
which will seriously impair the effectiveness of pest biological control. This review focuses on insect 


external immunity and summarizes the current understandings on defensive secretions in insects, as well 
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as the two immune defense strategies and their trade-offs, aiming to provide a synthesis of important 


updates, potential applications, and novel ideas and technologies for further research in this area. Also, 


the related research. will not only contribute to further analysis about the immune interaction. and 


diversified immunization strategies between insects and exogenous factors to improve the control effect in 


the field, but also pave the way for the development of novel insecticides targeting the insect immune 


system. 
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昆虫 是 生物 界 种 类 最 多 分布 最 广 、 数 量 最 大 的 
一 类 节肢 动物 ( 许 再 福 , 2009) 。 然 而 在 自然 界 中 ， 
各 种 昆虫 不 可 避免 地 遭受 到 捕食 者 和 寄生 者 (寄生 
蜂 、 寄 生 蝇 、 寄 生 线虫 .病原 微生物 等 ) 天敌 的 入侵 
或 其 他 外 界 不 良 环境 因子 (温度 .湿度 、 酸 碱 性 、 种 
群 密度 等 ) 的 影响 ( 崔 旭 红 等 , 2007; 徐 利 等 , 2011; 
华 瑞香 等 , 2014; Tang et al., 2014; Pu and Hou, 
2016; Pu et al., 2017) 。 为 了 个 体 生 存 和 种 群 繁衍 ， 
它们 进化 出 了 以 免疫 系统 为 核心 的 多 种 防御 策略 ， 
以 抵御 各 种 外 来 异物 和 克服 逆境 (Shi et al., 2014, 
2016; 冯 丙 其 和 伐 有 明 , 2015 ) 。 目 前 ,大 多 研究 认 
为 昆虫 免疫 防御 系统 是 在 生物 体内 发 挥 作用 , 它 具 
有 感知 和 响应 能 够 威胁 寄主 生物 完整 性 和 平衡 性 的 
多 种 病原 体 的 能 力 (Theopold et al., 2004; Lazzaro 
and Rolf, 2011) ,如 通过 体液 免疫 或 细胞 免疫 等 体 
内 免疫 途径 ,对 细菌 真菌、 病毒 或 大 型 寄生 物 等 多 
种 大 量 入 侵 至 体内 的 有 害 生物 做 出 响应 ( Hoffmann 
et al., 1996; 57€, 2008; Shi et al., 2015; Meng 
et al., 2016) ;同时 这 也 是 适应 外 界 不 良 环 境 条 件 的 
途径 (Mikkola and Rantala, 2010) 。 但 是 ,昆虫 一 旦 
遭 到 外 源 物 人 侵 胁迫 时 ,并 非 立 即 启动 体 内 免疫 防 
御 系 统 ,而 是 发 挥 第 一 道 防线 的 “体外 免疫 ”防御 策 
略 , 尽 可 能 将 大 部 分 外 源 物 阻挡 在 昆虫 体外 (Ot et 
al., 2014; Silva et al., 2016) 。 传 统 观 点 认为 ,体内 
免疫 是 昆虫 迅速 和 主要 的 免疫 反应 ,而 包括 表皮 和 
外 部 分 泌 物 在 内 的 外 部 免疫 防御 系统 的 功能 不 受到 
重视 ,因而 目前 国内 外 针对 昆虫 体外 免疫 的 研究 仍 
然 届 指 可 数 ,内 部 免疫 和 外 部 免疫 之 间 的 权衡 关系 
也 未 能 完全 诠释 。 然 而 外 部 免疫 却 构成 昆虫 对 病原 
菌 的 第 一 道 屏障 ,操控 着 微生物 环境 ,同时 能 够 有 效 
逃避 天 敌 的 捕食 、 寄 生 和 躲避 逆境 等 (Ot et al., 
2014; Zhou et al., 2016) 。 因 此 ,体外 免疫 和 体内 免 
疫 是 同时 存在 的 , 且 体 外 免疫 启动 和 发 生 的 时 间 稍 
早 于 体内 免疫。 

近年 来 , 越 来 越 多 的 研究 已 经 表明 ,抗菌 物 不 仅 




















































































































仅 在 昆虫 体内 发 挥 作用 ,也 能 通过 昆虫 的 分 泌 腺 体 
分 泌 到 体外 ,起 到 抗菌 作用 ( Graystock and Hughes, 
2011; Li et al., 2013)。 由 于 这 些 分 泌 至 体外 的 抗 
菌 物 形 成 了 对 微生物 的 一 种 防御 功能 ,因而 应 将 这 
些 体外 分 泌 抵 御 物 作为 免疫 系统 和 外 部 免疫 防御 的 
重要 组 成 部 分 (Otti et al., 2014) 。 而 且 通 过 外 部 免 
疫 系统 ,昆虫 能 够 在 早期 阻止 潜在 的 威胁 ,降低 病原 
菌 的 寄生 压力 等 (Hamilton et al., 2011a; Bulmer et 
al., 2012) 。 事 实 上 ,外 部 防御 化 合 物 的 相关 文献 已 
经 揭示 了 不 同 动物 类 群 中 抗菌 分 泌 物 无 处 不 在 。 据 
报道 , 蛛 形 纲 和 两 栖 动 物 的 表皮 能 够 分 泌 抗 菌 物 
( Kuhn-Nentwig, 2003; Rollins-Smith et al., 2005) ， 
同时 人 的 皮肤 也 存在 抗菌 物 以 保护 人 免 受 病菌 的 感 
3 (Gallo and Hooper, 2012) 。 虽 然 已 有 昆虫 体外 分 
泌 物 的 零星 报道 ,同时 有 研究 证 据 表 明 这 些 分 泌 物 
存在 抗菌 活性 ,但 是 在 免疫 防御 ,尤其 是 体外 免疫 
中 ,它们 的 角色 和 重要 性 还 不 能 很 好 地 被 理解 。 本 
文 以 昆虫 的 体外 免疫 为 焦点 ,重点 阐述 了 昆虫 外 部 
防御 分 泌 物 及 体内 体外 免疫 权衡 的 研究 进展 ,同时 
以 此 为 立足 点 ,展望 昆虫 体外 免疫 的 研究 前 景 。 









































1 昆虫 的 两 种 免疫 防御 策略 


1.1 内 部 免疫 防御 
昆虫 内 部 免疫 防御 主要 依靠 增加 血细胞 的 吞 
Wik 成 瘤 ` 包 寺 和 凝集 等 作用 ,或 者 提高 血浆 中 某 些 
物质 的 浓度 来 发 挥 免疫 能 力 , 前 者 属于 细胞 免疫 ,后 
者 属于 体液 免疫 ( 王 荫 长 , 2004) 。 其 中 , 体液 免疫 
依赖 于 血 淋 巴 中 的 先天 性 免疫 和 后 天 性 免疫 两 种 
子 , 具 体 而 言 , 该 免疫 类 型 又 可 分 为 凝结 作用 、 黑 化 
反应 和 抗菌 肽 (antimicribial peptides, AMPs) 的 产生 
等 过 程 ( 昌 鸿 声 , 2008 ) 。 

酚 氧 化 酶 (phenoloxidase ，PO ) 是 昆虫 免疫 系统 
的 重要 组 成 成 分 ,是 昆虫 体内 一 种 先天 性 免疫 因子 ， 
发 挥 着 重要 的 作用 , 它 既 参与 昆虫 的 细胞 免疫 ,同时 
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又 和 体液 免疫 息息相关 ( 徐 亚 玲 和 李 文 楚 , 2010) 。 
PO 通常 以 酚 氧 化 酶 酶 原 (prophenoloxidase ，proPO ) 
的 形式 存在 于 昆虫 的 血 淋 巴 .血细胞 .表皮 及 中 肠 等 
AAA EB, 2004; APSF, 2008), XI Ae ae 
Bombyx mori FAUST AE Blaberus craniifer 等 的 研究 表 
HH ,在 病原 菌 侵 当 寄主 的 过 程 中 , 当 病 原 物 的 表面 被 
识别 后 ,引发 一 系列 丝氨酸 和 蛋白酶 的 级 联 反 应 ,最 终 
凝血 酶 原 被 激活 ,导致 血 淋 巴 的 凝结 ,进而 激活 
proPO 级 联 反应 。 同 时 ,proPO 级 联 被 细菌 细胞 膜 中 
的 脂 多 糖 和 肽 聚 糖 或 真菌 细胞 壁 中 的 B-1 ,3- 葡 聚 糖 
所 激活 后 ,释放 出 PO。 在 分 子 氧 存在 的 情况 下 ,PO 
能 把 单 酚 物质 氧化 成 邻 葵 二 酚 ,进而 再 氧化 成 酸 ,最 
终 聚 合成 黑色 素 ,这 就 是 “ 黑 化 反应 ”。 同 时 ,proPO 
级 联 的 激活 又 可 刺激 血细胞 附着 、 延 展 和 去 颗粒 化 ， 
进而 发 生 细 胞 免疫 (Ashida and Yamazaki, 1990; £ 
PAK, 2004; 徐 亚 玲 和 李 文 楚 ,2010; Tang et al., 
2014; Meng et al., 2016) 。 

目前 ,大 量 研究 表明 ,昆虫 体内 免疫 系统 中 主要 
存在 着 3 种 信号 转 导 通路 ,其 中 两 种 通路 是 通过 模 
式 识 别 受 体 (pattern recognition receptor, PRR ) ( Toll 
和 Imd) 调节 ,而 第 3 种 通路 是 通过 来 自 组 织 的 压力 
信号 | 酷 氮 酸 激酶 (janus kinase，JAK )/ 信 号 转 导 与 
转录 激活 因子 (signal transduction and activators of 
transcription, STAT) ] 调节 (Ratzka et al., 2011; 
Schmid-Hempel, 2011) 。 这 些 通 路 有 大 量 的 免疫 效 
应 因子 ,包括 AMPs 活性 氧 和 外 源 凝集 素 ( Schmid- 
Hempel, 2011) 。 因 此 ,这 些 通路 与 免疫 细胞 和 效应 
器 一 起 形成 了 内 部 免疫 系统 的 基础 。 对 于 体内 免疫 
系统 而 言 ,AMPs 可 能 是 一 种 最 佳 的 免疫 效应 分 子 。 
目前 在 昆虫 中 已 经 鉴定 出 了 几 百 个 不 同 的 AMPs 
(Schmid-Hempel, 2011) ,它们 具有 种 间 多 样 性 的 特 
征 (Waterhouse et al., 2007) 。 在 一 定 程 度 上 , 4E 
虫 受到 病原 物 或 寄生 物 等 侵 染 时 , 必然 能 够 诱导 虫 
体内 部 产生 免疫 反应 ( Schmid-Hempel, 2011) 。 

从 进化 角度 而 言 , 体 内 免疫 是 一 种 多 特征 防御 
系统 的 结果 (Sadd and Schmid-Hempel, 2009), ix 
种 多 特征 系统 不 仅仅 是 由 寄主 和 寄生 物 的 共同 进化 
而 形成 的 (Schmid-Hempel, 2011) ,而 且 也 会 受 外 界 
多 种 生态 因子 的 影响 ,例如 温度 ( Fellowes et al., 
1999) 食物 (Brunner et al., 2014) 和 栖息 地 ( Corby- 
Harris and Promislow, 2008) 等 。 环 境 、 社 会 组 织 水 
平 寄 主 种 群 密度 和 病原 压力 等 方面 的 改变 ,会 影响 
到 昆虫 在 体内 免疫 上 的 投资 程度 (Rolff and Siva- 
Jothy, 2003) 。 因 此 ,昆虫 个 体 在 对 免疫 系统 的 要 求 












































































































































































































































方面 是 有 差异 的 。 昆 虫 个 体 对 环境 中 病原 体 抗 性 的 
变化 可 以 形成 机 体 的 免疫 功能 ,同时 可 能 影响 到 免 
疫 性 状 的 进化 。 目 前 ,关于 体内 免疫 的 机 理 研究 虽 
然 主 要 集中 于 与 防御 反应 相关 的 基因 ,但 是 也 可 能 
会 涉及 到 宿主 生理 学 这 种 较 广 的 层面 (Lazzaro and 
Little, 2009) ,例如 欧洲 能 蜂 Bombus terrestris 的 营养 
状态 可 能 会 影响 到 免疫 基因 的 表达 ( Brunner et al., 
2014) , ARB FRE Drosophila melanogaster 受到 病原 菌 
感染 之 后 会 引起 厌食 等 ( Ayres and Schneider, 
2009), 

1.2 外 部 免疫 防御 

昆虫 免疫 性 状 的 选择 是 受 寄主 环境 改变 而 驱使 
的 ,这 可 能 是 基于 生物 和 非 生 物 因子 。 这 种 变化 的 
一 个 重要 来 源 是 生物 周围 的 微生物 群落 。 但 是 ,这 
些微 生物 对 昆虫 造成 的 胁迫 并 不 一 定 通过 内 部 免疫 
防御 来 缓解 ,以 分 泌 体 外 抗菌 物 为 核心 的 外 部 免疫 
防御 也 可 以 减轻 微生物 侵 染 的 压力 ,然而 昆虫 个 体 
使 用 外 部 免疫 防御 策略 的 能 力 是 有 所 不 同 的 。 

纵 观 近年 来 的 研究 ,昆虫 外 部 免疫 防御 主要 有 
两 种 类 型 , 一 种 是 表皮 免疫 (Souza et al., 2013; 
Silva et al., 2016; Vannini and Willis, 2016; Zhou et 
al., 2016) , 另 一 种 是 化 学 防御 (Gross et al., 2008 ; 
Hamilton et al., 2011a; Li et al., 2013; Joop et al., 
2014; Betz et al., 2016; Ulrich et al., 2016) 。 表 皮 
是 昆虫 的 第 一 道 物理 防线 , 当 外 来 物 侵 染 昆虫 时 , 必 
须 首 先 突破 这 道 防 线 后 ,才能 激活 体内 产生 一 系列 
的 免疫 应 答 ( 吕 鸿 声 , 2008) 。 表 皮 上 分 布 有 大 量 的 
人 蛋白, 这些 蛋白 在 表皮 防御 中 发 挥 着 重要 的 作用 
(Silva et al., 2016; Vannini and Willis, 2016; Zhou 
et al., 2016) 。 其 中 黑色 素 大 量 存在 于 外 表皮 的 县 
化 蛋白 中 , 它 的 形成 往往 与 表皮 的 黑 化 与 硬化 同时 
发 生 ( 王 戎 长 , 2004) Mikkola 和 Rantala (2010 ) 研 
究 发 现 , 在 许多 工业 污染 严重 的 地 区 , 638. H EG Hh, 
如 松针 毒 蛾 Lymantria monacha, 会 出 现 工 业 黑 化 现 
象 ,这 就 是 表皮 黑色 素 大 量 积累 的 缘故 。 昆 虫 通过 
启动 这 种 表皮 黑 化 的 体外 免疫 方式 来 适应 闭 境 。 
Silva 等 (2016 ) 证 实 了 黄粉 虫 Tenebrio molitor 体 色 
有 具 有 棕色 和 黑色 两 种 表 型 的 原因 。 当 病原 物 侵 染 黄 
WR T. molitor 时 ,表皮 会 立即 发 生 黑 化 与 硬化 ,从 
而 在 体外 的 层面 上 抵御 病原 物 的 胁迫 。 同 时 ,黑色 
素 沉 积 于 微生物 或 寄生 物 周围 ,与 结 节 一 起 形成 机 
械 屏 障 ,也 可 能 对 入 侵 的 病原 物 表 现 毒 性 作用 ( 王 
BIK, 2004) 。 化 学 防御 是 一 种 重要 的 体外 免疫 防 
御 ,除了 分 泌 腺 体 合 成 并 分 泌 至 体外 的 化 学 防御 物 
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质 以 外 ,表皮 也 能 产生 一 些 化 学 分 小物 ,起 到 防御 功 
能 (Souza et al., 2013)。 这 就 说 明了 ,这 两 种 不 同类 
型 的 体外 免疫 防御 方式 并 不 是 孤立 存在 的 ,它们 之 
间 具 有 交叉 重 半 的 部 分 。 此 外 ,外 部 免疫 防御 策略 
除了 表皮 防御 和 化 学 防御 以 外 ,还 包括 个 体 对 环境 
中 微生物 的 分 布 有 影响 的 其 他 行为 (Otti et al., 
2014), 
昆 忠 和 其 他 节肢 动物 普遍 存在 体外 抗菌 分 泌 
物 , 这 些 分 泌 物 可 能 是 由 个 体 自身 产生 的 (Joop et 
al., 2014) ,也 可 能 是 来 自 于 生物 或 非 生 物 环境 因素 
( Christe et al., 2003; Chapuisat et al., 2007; Simone 
et al., 2009) , 或 者 是 源 于 生物 之 间 的 共生 关系 
( Vásquez et al., 2012; Kaltenpoth and Engl, 2014) 。 
虽然 我 们 也 可 以 把 肠 道 当 作 是 一 种 外 部 的 环境 ,但 
是 肠 道 免 疫 以 及 体内 免疫 系统 和 肠 道 微生物 之 间 的 
特殊 关系 已 经 作为 一 个 单独 的 领域 被 研究 (Engel 
and Moran, 2013) 。 因 此 ,体外 免疫 防御 中 化 学 防 
御 的 研究 重点 主要 集中 于 个 体 自身 所 产生 的 体外 防 
御 分 泌 物 质 , 而 不 明确 探索 肠 道中 的 抗菌 物 。 
昆虫 个 体 自身 产生 的 体外 抗菌 防御 物质 主要 由 
外 分 泌 腺 体 释 放 到 外 界 环境 中 发 挥 作 用 (Kuhn- 
Nentwig, 2003; Moreau, 2013) 。 外 分 泌 腺 体 分 废物 


















































termicin 基因 数量 的 变化 在 一 定 程 度 上 很 可 能 是 病 
菌 压力 和 栖 境 改变 而 造成 的 ( Bulmer and Crozier, 
2004) 。 此 外 ,白蚁 种 间 GNBP 基因 的 研究 表明 ,有 
着 相似 微生物 压力 的 栖 境 导致 了 CNBP 基因 的 趋同 
进化 (Bulmer and Crozier, 2006) 。 
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2 昆虫 体外 防御 分 泌 物 


2.1 体外 防御 分 泌 物 的 产生 
昆虫 外 部 免疫 主要 通过 昆虫 特殊 的 外 分 泌 腺 体 
合成 并 分 泌 化 学 防御 物质 ,释放 至 体外 发 挥 其 免疫 
功能 ( 王 香 萍 等 , 2001) 。 然 而 这 些 外 分 泌 腺 体 在 不 
同 昆虫 类 群 中 的 分 布 具有 很 大 差异 ,主要 包括 头 腺 
(Rosengaus et al., 2011) )、 胸 腺 (Prendeville and 
Stevens, 2002; 2007). Hi m 
( Rosengaus et al., 2004; Lusebrink et al., 2008; 
Gasch et al., 2013; Tragust et al., 2013 ) 和 体 壁 腺 
( 王 香 萍 等 , 2001) , JÈ LATER CREER EE ER IR 
肠 腺 等 ) 分 泌 居 多 。 此 外 , 翅 基 .中 足 和 腹 管 等 部 位 
也 能 产生 防御 分 泌 物 (Goff and Nault, 1974; Rowell- 
Rahier and Pasteels, 1994) 。 

对 于 一 种 昆虫 而 言 ,体外 防御 分 泌 物 的 产生 部 
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的 抗菌 活性 对 于 自身 或 巢穴 的 卫生 清洁 ,以 及 在 猎 
物 或 食物 的 保存 中 具有 突出 的 作用 ( Kuhn-Nentwig， 
2003 ) 。 一 般 而 言 ,外 分 泌 腺 的 分 泌 物 可 能 是 毒素 、 
酸 或 酶 等 防御 复合 物 (Blum，1981; Roth and 
Eisner, 2003) ,也 可 能 是 体内 免疫 系统 的 组 分 ,例如 
AMPs 和 结合 病原 相关 分 子 模式 (pathogen-associated 
molecular patterns, PAMPs) 的 模式 识别 受 体 
(Hamilton et al., 2011a) 。 因 此 ,认识 体外 防御 分 泥 
物 的 起 源 或 前 体 对 于 体外 免疫 的 研究 是 至 关 重 要 
HJ, Zhu 等 (2014) 通过 实验 将 防御 素 转 化 为 毒素 ， 
证 实 了 AMPs 和 神经 毒素 之 间 的 一 种 进化 关系 。 

与 体内 免疫 系统 相似 ,科学 家 在 昆虫 的 外 分 泌 
腺 体 中 也 分 离 到 了 少量 的 AMPs, 例 如 中 华 蜜蜂 Apis 
cerana cerana 的 蜂 毒 肽 和 丝光 绿 蝇 Lucilia sericata 的 
KICA (Bulet et al., 2004; Thompson et al., 2013) 。 
AMPs 基因 的 迅速 分 化 和 高 特异 性 是 体外 免疫 防御 
进化 和 维持 的 先决 条 件 。 在 白蚁 中 ,AMPs termicin 
基因 、 模 式 识 别 和 蛋白 (pattern recognition protein, 
PRP) 和 革 兰 氏 阴 性 结合 蛋白 (gram-negative binding 
protein, GNBP) 等 外 源 成 分 已 经 经 历 了 基因 复制 ， 
而 且 我 们 认为 这 是 一 种 正 选 择 ( Bulmer and Crozier , 
2004, 2006; Bulmer et al., 2009, 2012), 白蚁 种 间 
































位 或 许 不 只 一 处 。Li 等 (2013 ) 在 人 研究 模式 昆虫 赤 
拟 谷 盗 Tribolium castaneum 与 防御 物质 柄 类 化 合 物 
合成 有 关 基 因 的 过 程 中 发 现 , 腹 腺 和 前 胸腺 均 是 醒 
产生 和 分 泌 的 部 位 。Thompson 等 (2013 ) 人 研究 表明 , 
双 翅 目 绿 蝇 属 Lucilia 的 唾 腺 和 上 肠 道 腺 丝 能 产生 防 
御 分 泌 物 。 
2.2 体外 防御 分 泌 物 的 化 学 成 分 

气相 色谱 -质谱 联 用 (gas chromatography-mass 
spectrometry, GC-MS) EREA T ERRA I aA 
效率 和 质谱 法 的 定性 长 处 ,可 在 较 短 时 间 内 对 多 组 
分 混合 物 进行 分 析 , 因 此 该 法 逐渐 成 为 定性 定量 分 
析 复 杂 混 合 物 最 为 有 效 的 手段 之 一 ( 郭 明 等 ， 
2013), 。 昆 虫 的 这 些 防御 分 刻 物 质 往往 不 是 单一 的 
组 分 ,而 是 由 复杂 的 化 学 混合 物 组 成 ,甚至 很 大 一 部 
分 是 挥发 性 的 微量 有 机 物 ,因此 随 着 GC-MS 技术 的 
不 断 完 善 和 发 展 , 该 方法 在 定性 和 定量 分 析 昆 虫 外 
部 防御 分 泌 物 化 学 组 成 上 显得 格外 重要 ( 关 万 鹏 ， 
1987 ) 。 

目前 国内 外 关于 昆虫 体外 免疫 防御 分 泌 物 化 学 
组 成 成 分 的 鉴定 和 研究 主要 集中 于 鞘翅 目 、 膜 翅 目 
和 半 翅 目 等 几 个 为 数 不 多 的 与 农林 业 生 产 关系 较为 
密切 的 昆虫 目 中 ( 表 1) ,同时 研究 昆虫 体外 免疫 及 
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表 1 部 分 昆虫 体外 免疫 防御 分 泌 物 的 主要 化 学 成 分 
Table 1 The main chemical constituents of the external immune defensive secretions in some insects 
H R 属 /种 防御 分 泌 物 或 其 主要 成 分 
Order Family Genus/Species Defense secretions or their main components 





444 A Coleoptera 拟 步 甲 科 Tenebrionidae 


ZR x. Tribolium confusum 

















aP Blaps spp. 


黄粉 虫 Tenebrio molitor 


























叶 甲 科 Chrysomelidae 柳 叶 

















FH H Hemiptera 臭虫 科 Cimicidae 





IXE} Formicidae 蚂蚁 Ants 


蜜蜂 Honey bees 


膜 翅 目 Hymenoptera 
蜜蜂 科 Apidae 





其 与 体内 免疫 之 间 的 权衡 关系 ,也 几乎 是 以 这 些 已 
鉴定 出 主要 防御 物质 种 类 的 昆虫 物种 作为 研究 对 








象 , 这 为 进一步 提高 这 些 害虫 的 生物 防 控 效 果 提供 
了 参考 依据 。 


作为 体外 防御 分 泌 物 成 分 之 一 的 醒 类 物质 , E 
要 存在 于 鞘翅 目 拟 步 甲 科 的 昆虫 中 。 研 究 表明 , 甲 
醒 、 乙 配 . 葵 酸 等 酸 类 物质 是 赤 拟 谷 盗 7. castaneum 
防御 分 泌 物 的 主要 成 分 ( 梁 永生 ,1995; Li et al., 
2013; Joop et al., 2014; Khan et al., 2016) ; WHE 
甲 Blaps spp. 鉴定 出 了 多 种 体 表 防御 分 泌 化 合 物 ， 
其 中 茶 醒 是 一 种 主要 物质 (郭志 峰 等 , 2000; 刘 勇 
等 ,2000; 李 伟 等 ,2009)。 同 时 在 黄粉 虫 7 
molitor 成 虫 腹部 产生 的 防御 分 泌 物 中 检测 出 了 2- 甲 
基 对 葵 配 等 ( 强 承 魁 等 , 2006a, 2006b) 。 

烷烃 和 烯烃 等 烃 类 物质 是 昆虫 防御 分 泌 物 男 一 
类 主要 的 化 学 成 分 。 除 梗 类 外 ,1- 十 五 碳 烯 和 1,6- 
十 七 碳 二 烯 也 在 赤 拟 谷 盗 T. castaneum 分 泌 物 中 占 
了 较 大 的 比重 ,发 挥 了 一 定 的 防御 作用 ( 深 永 生 ， 
1995 ) 。 同 时 ,1- 十 三 碳 烯 属于 琵 瑟 甲 B，spp. 的 一 
种 防御 化 合 物 ( 李 伟 等 , 2009)。 此 外 ,在 黄粉 虫 7 
molitor 成 虫 腹部 产生 的 防御 分 泌 物 中 检测 出 了 4 种 
长 链 烷 烃 和 1 PRIS BEM ESE (GR ZEEE, 2006b ) 。 

醇 . 酮 \ 酸 、 酚 等 化 合 物 也 是 昆虫 防御 分 泌 物 的 
成 分 。 梁 永生 (1995 ) 在 赤 拟 谷 瓷 了， castaneum 中 鉴 
定 出 了 尺 药 醇 , 该 物质 在 其 分 泌 物 中 也 占 一 定 的 比 
例 。 随 后 ,郭志 峰 等 (2000) 在 齿 茵 甲 Blaps femoralis 
的 防御 腺 分 泌 物 中 鉴定 出 了 4 种 醇 、2 种 酮 和 3 种 
酸 。 此 外 ,黄粉 虫 7 molitor 成 虫 腹部 产生 的 防御 








































































































IWAK Tribolium castaneum 


Phratora vitellinae 


温带 自 虫 Cimex lectularius 


醒 类 物质 Quinones 
醒 类 物质 Quinones 
1- 十 三 烯 1-Tridecylene, 茶 醒 Benzoquinone 














2- 甲 基 对 茶 醒 2- Methyl-p-Benzoquinone, ， 对 甲 酚 p- 


Cresol 











HEZ BL Silphidae JEU Nicrophorus americanus YA AR Lysozyme 











水 杨 醛 Salicylaldehyde 


(CE) 2-CUfiE (E) -2-Hexenal, (E) -2-3 fifi (E) - 
2-Octenal 


JW? Formic acid 


毒液 Venom 


分 泌 物 的 化 学 成 分 包含 了 对 甲 酚 , 然 而 幼虫 腹部 末 
端 和 晴 腹 部 末端 体液 提取 物 还 含有 3 种 有 机 酸 ,但 
不 含 毒 性 较 强 的 2- 甲 基 对 茶 醒 和 对 甲 酚 ,以 及 长 链 
烯烃 等 ( 强 承 魁 等 , 2006b)。 

当 柳 叶 甲 Phratora vitellinae 受到 外 来 病原 物 的 
侵 染 时 , 它 会 持续 释放 出 挥发 性 腺 体 分 泌 物 ,以 此 对 
外 来 物 起 到 防御 和 抵抗 作用 ,而 水 杨 醛 正 是 这 种 分 
泌 物 的 主要 成 分 ( Cross et al., 2008) 。 同 样 , 醛 类 物 
质 也 是 自 虫 防御 性 分 泌 物 的 主要 成 分 ,温带 自 忠 
Cimex lectularius 释放 出 的 防御 分 泌 物 含有 两 种 主要 
的 醛 类 物质 , 即 (E)2- 己 烯 醋 和 (Ek) -2- 辛 烯 醛 ,这 两 
种 物质 具有 抗 真菌 的 活性 ,能 显著 抑制 金 包子 绿 伪 
Metarhizium anisopliae 的 生长 (Ulrich et al., 2015, 
2016), 

HEZE Nicrophorus americanus 的 肛门 分 泌 物 含 
有 溶菌 酶 的 成 分 ,用 于 保存 食物 , 即 保护 尸体 免 受 微 
生物 的 感染 。 因 此 ,溶菌 酶 被 认为 是 该 虫 的 主要 防 
AIAH (Cotter et al., 2013) 。 

膜 翅 目 昆 虫 作为 社会 性 昆虫 的 典型 代表 ,在 营 
社会 性 生活 的 过 程 中 不 仅 进 化 形成 特有 的 社会 免疫 
能 力 (Souza et al., 2013) ,所 产生 的 分 泌 物 也 与 其 他 
种 类 的 昆虫 具有 本 质 上 的 差异 。 例 如 蚂蚁 分 泌 的 蚁 
酸 (Gupta et al., 2015) 和 蜜蜂 分 泌 的 毒液 (Otti et 
al., 2014) ,除了 在 特殊 情况 下 具有 攻击 对 手 的 作用 
外 ,还 发 挥 着 防御 的 功能 ,因此 我 们 认为 这 两 类 物质 
是 该 类 昆虫 的 防御 物质 。 

此 外 ,对 于 直 翅 目 蝗虫 (Betz et al., 2016) IEW 
EL 3E ( Bulmer et al., 2012; Betz et al., 2016) 和 等 
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$8 A EI SX (Hamilton et al., 2011a; Bulmer et al., 
2012) 等 昆虫 的 体外 分 泌 物 也 有 少量 的 研究 ,虽然 
科学 家 们 尚未 完全 鉴定 出 这 些 分 泌 物 的 化 学 组 成 成 
分 ,但 是 研究 表明 ,这些 分 泌 物 同样 具有 体外 抑 菌 的 




















活性 。 

2.3 体外 防御 分 泌 物 的 特殊 功能 及 昆虫 的 行为 反 
应 

2.3.1 清洁 与 保护 : 由 于 昆虫 合成 和 分 泌 的 体外 


防御 物质 具有 较 强 的 抑 菌 效果 ,因此 这 些 分 泌 物 除 
了 上 有 具有 逃避 捕食 者 捕食 和 抵抗 寄生 物 寄生 的 作用 
外 ,在 昆虫 物种 进化 过 程 中 ,不 断 形 成 了 有 意义 的 
“清洁 与 保护 ”功能 ,包括 食物 保存 (Rose and 
Briggs, 1969; Prendeville and Stevens, 2002 ; Herzner 
et al., 2013) , $270 y% idi ( Christe et al., 2003; Le 
Conte et al., 2011; Tranter et al., 2014) .保护 后 代 
( Arce et al., 2012; Cotter et al., 2013; Joop et al., 
2014) 负责 个 体 和 群体 卫生 (Schumacher et al., 
1992; Baracchi et al., 2012) 以 及 其 他 功能 (Blum et 
al., 1958; Casch et al., 2013) 。 

Ij UNC SEE SEE Se PE EL rJ: H PR JE SAR AY] 
类 群 。 一 方面 ,因为 群体 成 员 之 间 的 密切 联系 能 够 
促进 病原 体 在 群体 内 部 个 体 之 间 的 转移 ,所 以 集 六 
内 较 高 的 种 群 密度 可 能 造成 一 定 的 卫生 问题 ; 另 一 
方面 ,社会 性 群居 昆虫 在 群体 水 平 上 已 经 演变 出 了 
许多 相应 的 卫生 措施 ,例如 清洁 行为 或 利用 抗菌 分 
泌 物 等 其 他 体外 免疫 防御 物质 ,有 利 改善 个 体 的 健 
康 ,这 被 称 为 一 种 “社会 免疫 ”现象 (Cremer et al., 
2007; Vilcinskas, 2013; Otti et al., 2014) , 

2.3.2 阻碍 发 育 : 由 于 体外 防御 性 分 泌 物 在 昆虫 
系统 发 生 学 研究 和 化 学 生态 学 研究 等 方面 具有 特殊 
的 意义 ,因此 近 些 年 来 对 它 的 研究 开始 受到 重视 , 尤 
其 是 化 学 成 分 的 鉴定 。 然 而 以 往 对 这 些 分 泌 物 成 分 
的 研究 多 是 从 系统 发 生 学 及 分 类 学 方面 进行 的 ,很 
少 涉及 生理 功能 。 但 早 在 20 世纪 初 ,一 些 研 究 中 便 
观察 到 杂 拟 谷 瓷 了 confusum. 能 分 泌 一 种 刺 蜡 液体 ， 
其 挥发 性 气体 能 使 面粉 变 成 粉红 色 , 这 种 粉红 色 的 
面粉 味道 难 闻 ,同时 这 种 分 泌 物 的 挥发 气体 能 显著 
影响 昆虫 的 生理 ,使 杂 拟 谷 盗 了 confusum 2] 1B, Be if 
变形 ,发 育成 畸形 的 成 虫 ( Chapman，1926 ) 。 随 后 
Alexander 和 Barton ( 1943 ) 才 证 明 这 种 挥发 性 气体 
的 主要 成 分 就 是 甲 醒 和 乙 醒 等 醒 类 混合 物 ( 表 1)。 

2.3.3 引诱 作用 : 随 着 行为 学 研究 技术 的 不 断 发 
展 和 完善 ,昆虫 对 这 些 防 御 物 质 的 行为 反应 也 逐渐 
成 为 研究 的 一 个 热点 。 研 究 表明 ,昆虫 体外 防御 分 




































































泌 物 能 引起 昆虫 特定 的 行为 反应 ,对 昆虫 具有 引诱 
(吸引 ) 或 驱 避 (排斥 ) 作用 。 深 永生 (1995 ) E HIE 
纸 片 法 和 滤纸 条 陷阱 法 测定 了 赤 拟 谷 盗 了 
castaneum 成 虫 防御 性 分 泌 物 的 主要 成 分 、 混 合 物 和 
分 泌 腺 提取 液 对 赤 拟 谷 瓷 了 castaneum 老 熟 幼虫 引 
起 的 行为 响应 ,结果 发 现 它 们 对 幼虫 具有 引诱 效果 。 
Ulrich 等 (2016) 通 过 视频 跟踪 技术 ,观察 并 记录 了 
臭虫 的 防御 分 小物 对 温带 臭虫 Cimex lectularius 的 
行为 反应 , 试 虫 运动 轨迹 的 分 析 证 实 了 (五 )-2- 己 烯 
RE RICE) -2-3E A8 Oba SLB C. lectularius 具有 引 
HREJ , M (E) -2- CL Ka REAN CE ) 2- 辛 烯 醛 正 是 温带 
RIK C. lectularius AY Jj 48] 4j WW (Ulrich et al., 
2015), 。 昆 虫 防御 分 泌 物 的 引诱 效果 有 望 使 其 发 展 
成 为 一 种 新 型 的 害虫 监测 的 手段 ,同时 结合 生理 功 
能 ,也 可 将 其 用 于 害虫 防治 实践 。 

2.3.4 驱 避 作用 : 梁 永生 (1995 ) 采 用 滤纸 条 陷阱 
法 和 面粉 法 测定 了 赤 拟 谷 次 T. castaneum 成 虫 防 御 
性 分 泌 物 的 主要 成 分 、 混 合 物 和 分 泌 腺 提取 液 对 不 
同性 别 和 不 同日 龄 的 赤 拟 谷 瓷 了 castaneum 引起 的 
行为 响应 ,出 乎 意料 的 是 ,不 同 于 幼虫 的 行为 响应 ， 
它们 对 成 曰 却 具 有 驱 避 作用 。 然 而 ,这 些 分 泌 物 对 
雌 虫 和 雄 虫 的 驱 避 效果 并 没有 显著 的 差异 , 只 不 过 
与 低龄 成 虫 相 比 ,高 龄 成 虫 对 这 些 化 合 物 更 加 敏感 。 
利用 昆虫 防御 分 泌 物 的 驱 避 作用 可 避免 害虫 的 为 
害 ,实现 保护 植物 的 目标 。 

2.4 体外 分 泌 物 的 合成 通路 及 其 调控 机 理 
昆虫 不 同 的 防御 性 分 废物 的 合成 途径 差异 较 
大 。 近 年 来 ,基于 系统 RNA 干扰 的 反 向 遗传 学 
(Bucher et al., 2002; Tomoyasu et al., 2008) 、 基于 
插入 突变 的 正 向 遗传 学 (Lorenzen et al., 2005; 
Trauner et al., 2009) 以 及 全 注释 的 基因 组 序列 
(Tribolium Genome Sequencing Consortium, 2008 ) 等 
遗传 和 基因 组 学 工具 的 发 展 ,为 体外 分 泌 物 的 合成 
通路 及 其 调控 机 理 的 研究 莫 定 了 重要 基础 。 由 于 杰 
拟 谷 盗 了 castaneum 拥有 这 些 工 具 ,因此 该 物种 作 
为 一 种 模式 生物 已 被 广泛 应 用 于 遗传 学 的 研究 中 
(Wang et al., 2007) 。 在 赤 拟 谷 盗 T. castaneum HP, 
已 经 发 现 了 分 泌 体 外 防御 物质 腺 体 的 表 型 具有 
msg, tar 和 box 等 几 种 突变 体 ( Engelhardt et al., 
1965; Beeman et al., 1996)。 醒 作为 一 类 主要 的 体 
外 防御 分 小物 ,已 初步 明确 其 生物 合成 的 途径 , 烷 基 
化 的 葵 醒 是 由 酯 缩合 形成 的 ,而 对 葵 醒 产生 于 氮 基 
ME ARMEN AR) 的 芳香 环 ( Blum，1981; 
Meinwald et al., 1966) 。 在 腺 体 分 泌 细 胞 中 ,对 葵 醒 


























































































































968 昆虫 学 报 Acta Entomologica Sinica 60 卷 








是 以 酚 的 B- 糖 昔 形 式 存在 ,然后 被 转移 到 腺 体 的 内 
部 ,通过 一 系列 的 酶 促 反 应 形成 具有 活性 的 醒 
(Happ, 1968) 。 烯 烃 作 为 男 一 类 体外 防御 分 洲 物 ， 
它 通过 氧化 脱羧 反应 由 脂肪 酸 合成 (Cirgen et al., 




















性 昆虫 相 比 ,其 免疫 相关 功能 基因 的 数量 明显 较 少 
(Evans et al., 2006) ,这 表明 正 因为 外 部 和 内 部 免 
疫 防御 可 能 互相 抵消 ,所 以 体外 免疫 防御 或 社会 免 
疫 可 能 能 够 缓解 来 自 先天 免疫 因子 的 选择 压力 。 然 





1990)。 然 而 ,控制 这 些 防御 物 合成 和 分 泌 的 分 子 
基础 仍 有 待 进一步 确定 ,与 这 些 过 程 相 关 基 因 的 研 
究 还 较 少 。 为 了 获得 对 防御 分 泌 物 遗传 和 分 子 基础 
更 深层 次 的 认识 ,Li 等 (2013) 以 赤 拟 谷 盗 T. 
castaneum 为 研究 对 象 ,通过 对 不 同 分 泌 腺 体 组 织 的 
RNA 测序 和 转录 组 测序 ,检测 出 了 511 个 专 一 性 和 
表达 量 高 的 腺 体 基 因 ,然后 借助 RNA 干扰 的 手段 进 
行 基因 功能 验证 后 发 现 , 其 中 有 77 个 基因 与 防御 物 
合成 和 分 泌 有 关 ,能 够 改变 腺 体形 态 和 挥发 性 成 分 ， 
同时 还 鉴定 出 了 3 个 在 本 的 生物 合成 中 必要 的 新 基 
, 即 Tcas-ql. VTGI, Tcas-ql ARSB 和 Tcas-ql MRP, 

Ej 1804) 2D IE 4) 2D EAS Ep Ji HU — E ETE 
的 ,然而 节 胶 动物 能 够 采用 一 系列 的 机 制 来 减少 或 
避免 体外 分 泌 物 对 自 吴 的 毒害 (Blum，1981 ) 。 例 
如 ,马陆 Oxidus gracilis 自身 通过 酷 氨 酸 酚 裂解 酶 将 
外 源 分 泌 的 有 毒 酚 快速 降解 为 酪 氨 酸 (Duffey and 
Blum, 1977)。 茶 醒 具 有 高 活性 、 不 稳定 性 和 有 毒 的 
特性 ,这 类 物质 除了 被 用 于 化 学 防御 之 外 , 拟 谷 盗 属 
甲虫 和 其 他 昆虫 利用 它们 作为 轰 化 剂 来 硬化 角质 层 
(Pryor, 1940; Kramer et al., 2001; Suderman et al., 
2006) ,这 就 要 求 昆 虫 拥 有 一 套 完 整 的 解毒 系统 。 
因此 ,昆虫 对 防御 化 合 物 自动 解毒 机 制 的 认识 能 够 
提供 新 的 害虫 控制 的 思路 。 拟 步 甲 科 昆 虫 通 过 内 部 
和 外 部 的 表皮 组 织 避 免 自 身受 毒素 分 泌 物 的 危害 
(Blum, 1981) 。 拟 谷 盗 属 甲虫 是 通过 表皮 内 部 的 
细胞 器 产生 分 泌 物 (Happ,，1968 ) ,并 保存 在 由 表皮 
内 陷 的 储存 寺中 (Roth,，1943) , 新 羽化 的 成 虫 缺 少 
这 种 防御 分 泌 物 ,这 意味 着 需要 建立 一 个 自我 保护 
屏障 ( Unruh et al., 1998) ,如 果 能 够 破坏 这 种 自我 
保护 系统 ,害虫 将 会 受到 自身 的 伤害 。 

不 仅仅 编码 AMPs 或 参与 免疫 信号 通路 因子 的 
典型 基因 ,而 且 编码 与 体外 或 社会 免疫 防御 相关 性 
状 的 基因 ,都 应 该 属于 社会 昆虫 免疫 系统 的 一 部 分 
(Otti et al., 2014) 。Le Conte (2011) 发 现 了 几 个 
可 能 与 蜜蜂 社会 免疫 相关 的 基因 。 最 近 在 与 蚂蚁 近 
缘 的 一 种 木 蚁 Camponotus pennsylvanicus 的 研究 中 
表明 ,类 似 和 蛋白 酶 的 一 种 组 织 和 蛋白酶 D. 是 通过 交 哺 























































































































而 ,最 近 蜜 蜂 基 因 组 的 完善 鉴定 出 了 比 之 前 的 报道 
多 大 约 5 000 个 编码 基因 的 蛋白 ,这 在 未 来 的 研究 
中 需要 仔细 地 对 这 些 蛋 白 进行 分 析 ( Elsik et al., 
2014) 。 另 外 , 其 他 几 个 膜 翅 目 和 双 翅 目 物 种 的 基 
因 组 序列 揭示 了 双 翅 目 昆 虫 似乎 拥有 异常 高 的 免疫 
基因 的 数量 ,并 且 社 会 生活 方式 可 能 并 非 和 这 个 数 
量 直接 相关 (Fischman et al., 2011) 。 


3 昆虫 两 种 免疫 防御 策略 的 权衡 


白蚁 等 社会 性 昆虫 体外 免疫 的 研究 揭示 了 体内 
免疫 防御 和 体外 免疫 防御 之 间 存 在 着 一 种 联系 。 与 
内 部 免疫 防御 相 比 ,昆虫 在 外 部 免疫 防御 的 投资 中 
明显 突出 了 环境 作为 选择 压力 的 重要 性 。 然 而 , 环 
境 中 的 哪些 因子 可 能 促使 昆虫 选择 体外 免疫 防御 策 
略 ? 一 系列 的 研究 证 实 , 昆 虫 的 微 环 境 、 营 养生 态 位 
和 生活 史 等 生态 方面 的 因素 在 昆虫 选择 体外 免疫 防 
御 的 过 程 中 扮演 了 重要 的 角色 (Otti et al., 2014) 。 

当 唱 受 外 来 生物 侵 柳 或 外 界 不 良 环 境 因子 时 ， 
昆虫 为 了 抵御 天 敌 的 入 侵 或 抵抗 逆境 ,将 立即 采取 
两 种 免疫 防御 策略 一 一 体外 免疫 和 体内 免疫 ( 吕 鸿 
声 , 2008; Otti et al., 2014; Silva et al., 2016), Œ 
然 昆 虫 将 优先 选择 体外 免疫 防御 ,然而 在 整个 防御 
过 程 中 ,体内 免疫 和 体外 免疫 却 是 同步 进行 的 ,它们 
的 区 别 在 于 免疫 启动 时 间 和 人 免疫 能 力 强 度 的 差异 ， 
而 且 这 种 免疫 能 力 是 随时 在 发 生变 化 的 (Cotter et 
al., 2013; Li et al., 2013; Joop et al., 2014; Khan et 
al., 2016) 。 因 此 昆虫 是 如 何 权衡 这 两 种 免疫 防御 
的 能 量 分 配 的 呢 ? 衡量 体内 免疫 强 弱 的 指标 包括 
PO 活性 、 血 淋巴 抑 菌 (antimicrobial，AM) 活性 、 血 细 
胞 数目 和 包 嘻 率 等 ( Mikkola and Rantala, 2010; Shi 
et al., 2014; 15 SR HA, 2015; Meng et al., 
2016) 。 衡 量 体 外 免疫 功能 的 指标 主要 涉及 体外 分 
泌 物 的 抗菌 活性 和 表皮 黑 化 程度 等 (Barnes and 
Siva-Jothy, 2000; Ulrich et al., 2015) 。 不 论 是 体内 
免疫 还 是 体外 免疫 ,昆虫 均 要 付出 很 大 的 代价 的 。 
然而 由 于 昆虫 需要 将 部 分 能 量 用 于 除 防御 以 外 的 交 





































































































而 传递 给 群体 中 其 他 蚂蚁 的 ,这 导致 了 接受 者 提高 
了 抵抗 病原 体感 染 的 能 力 ( Hamilton et al., 2011b)。 
蜜蜂 的 首 个 基因 组 序列 揭示 了 社会 性 昆虫 与 非 社会 




















配 繁 殖 ( Hou and Weng, 2010; Li et al., 2014; WF 
Je ^E, 2015) 等 其 他 生理 行为 活动 ,因此 体外 免疫 和 
体内 免疫 能 力 的 强 弱 有 可 能 一 种 增强 另 一 种 减弱 ， 
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也 有 可 能 同时 增强 ,甚至 存在 同时 减弱 的 情况 。 研 
究 表明 ,交配 繁殖 (Cotter et al., 2013; Joop et al., 
2014; Khan et al., 2016) 、 伤 口 修复 (Cotter et al., 
2013) 种群 密 度 ( Barnes and Siva-Jothy, 2000) , 2f 
“EAE FH (Otti et al., 2014) , 寄主 状态 (Otti et al., 
2014; Khan et al., 2016) 等 单独 因素 或 其 综合 因子 ， 
均 影 响 和 调控 着 昆虫 两 种 免疫 防御 策略 之 间 的 权衡 
关系 。 

免疫 和 其 他 生理 过 程 之 间 的 联系 表明 ,如果 没 
有 对 遗传 或 生理 相关 的 生活 史 对 策 施加 间接 压力 ， 
那么 自然 选择 或 许 不 能 直接 在 免疫 功能 上 产生 作用 
(Zera and Harshman, 2001; Lazzaro and Little, 
2009) 。 多 种 拟 谷 盗 属 的 昆虫 能 够 产生 来 自 氨基 酸 
的 醒 衍 生物 ,例如 自 腺 分 泌 的 1,4- 茶 醒 ( Blum, 
1981) , 这些 分 泌 物 除了 对 捕食 者 具有 抵御 作用 外 ， 
它们 对 病原 微生物 也 可 以 发 挥 抗菌 活性 ( 深 永 生 ， 
1995; Prendeville and Stevens ，2002 ; Yezerski et al., 
2007; Joop et al., 2014) 。 葵 本 分 泌 量 在 个 体 和 种 
间 是 变化 的 , 而 且 是 可 以 遗传 的 (Yezerski et al., 
2005). 。 甲 虫 能 够 根据 寄生 物 的 流行 等 环境 因子 来 
调节 茶 醒 的 分 泌 量 (Yezerski et al., 2004) ,同时 分 
泌 量 也 会 在 分 泌 物 抵抗 不 同 微生物 类 群 的 效果 上 发 
生变 化 (Yezerski et al., 2007) 。 此 外 , 甲虫 也 喜欢 
生长 在 酵母 中 ,并 把 它 当 作 食 物 来 源 , 进 而 通过 虫 体 
分 泌 防 御 物 而 抑制 其 他 微生物 的 生存 (Yezerski et 
al., 2005) 。 这 表明 拟 步 甲 科 昆虫 能 够 通过 腺 体 分 















































的 投资 并 不 会 减少 寿命 及 其 繁殖 力 ( Armitage et al., 
2003)。 相 比 之 下 ,用 加 热 杀 死 的 大 肠 杆 菌 
Escherichia coli 对 赤 拟 谷 盗 T. castaneum 幼虫 进行 
免疫 感染 后 , 虫 体 更 快 的 生长 发 育 引起 了 成 虫 繁殖 
力 的 下 降 , 但 是 昆虫 个 体 的 大 小 和 寿命 不 受 影响 
(Roth and Kurtz, 2008) 。 这 些 研 究 结果 表明 ,昆虫 
在 体内 免疫 防御 和 体外 免疫 防御 上 的 最 优 投资 , 促 
使 了 其 权衡 种 群 密度 .生长 发 育 寿命 和 繁殖 力 等 其 
他 生活 史 组 分 。 

目前 ,科学 家 在 昆虫 产生 抗菌 防御 分 泌 物 的 过 
程 中 ,已 经 针对 表皮 的 形成 免疫 功能 和 生活 史 之 间 
的 权衡 开展 独立 的 研究 。 将 外 部 免疫 防御 融 人 到 生 
活 史 研究 中 去 ,这 将 以 一 种 更 加 简洁 的 方式 来 前 明 
两 种 免疫 防御 策略 之 间 的 权衡 关系 ,通过 控制 环境 
变化 或 研究 体内 体外 免疫 防御 性 状 , 将 能 够 揭示 体 
内 体外 免疫 的 最 佳 投资 权衡 。 




















4 小 结 与 展望 





害虫 的 生物 防治 ,由 于 具有 毒性 低 、 对 靶 标 的 特 
异性 和 环境 友好 等 优势 (Marrone and Maclnyosh, 
1993; Roh et al., 2007) ,在 害虫 综合 治理 (integrated 
pest management, IPM) 中 越 来 越 受到 重视 ,是 害虫 
防治 的 关键 手段 。 然 而 , 当 寄 主 受到 外 来 生物 侵 效 
时 ,必然 启动 一 系列 的 免疫 响应 来 阻止 潜在 的 威胁 ， 
这 将 严重 影响 到 生物 防治 的 效果 。 因 此 ,深入 开展 



































泌 醒 类 物质 作为 外 部 免疫 因子 来 减少 或 操控 环境 中 
的 微生物 群落 ,从 而 避免 它们 的 食 源 受到 污染 。 

通过 将 防御 腺 体 中 与 醒 的 生物 合成 相关 的 基因 
进行 沉默 ,证 明了 醒 的 前 体 物质 能 在 分 泌 物 不 同 合 
成 与 调控 通路 之 间 相 互 影响 ,同时 这 种 基因 沉默 降 
低 了 分 泌 物 的 抑 菌 能力 和 体内 免疫 防御 PO 级 联 的 
活性 (Li et al., 2013 )。 在 黄粉 虫 Tmolitor 中 ,PO 
酶 活性 、 表 皮 颜 色 和 血细胞 之 间 负 遗传 相关 揭示 了 
代谢 通路 之 间 的 权衡 ( Rolff et al.，2005 )。 假 如 将 
腺 体 化 学 防御 和 黑 化 包 面 反应 联系 在 一 起 ,那么 外 
部 免疫 防御 和 体内 免疫 性 状 或 其 他 生活 史 对 策 之 间 
存在 着 资源 分 配 上 的 权衡 ( Armitage and Siva-Jothy , 
2005; Li et al., 2013; Joop et al., 2014) 。 

BUD HR. T. molitor 在 高 饲养 密度 条 件 下 , 即 种 
群 密度 较 高 时 ,表皮 黑 化 程度 显著 上 调 ,这 意味 着 虫 
体 对 病原 菌 具有 较 高 的 抗 性 (Barnes and Siva-Jothy , 
2000)。 然 而 ,虽然 包 寺 反应 能 力 的 上 升 是 以 寿命 



































害虫 免疫 防御 策略 的 研究 ,揭示 免疫 防御 与 外 源 物 
入 侵 之 间 的 关系 ,阐明 害虫 免疫 防御 的 作用 机 理 , 对 
于 进一步 提高 害虫 生物 防治 的 效能 具有 重要 意义 。 
大 量 研究 发 现 ,昆虫 的 体外 防御 分 刻 物 质 具 有 
免疫 及 抑 阔 活性 ,能 调控 周围 的 微生物 环境 ,减少 病 
原 体 侵 染 的 风险 ,降低 昆虫 面临 的 寄生 和 捕食 压力 ， 
帮助 昆虫 顺利 度 过 不 良 的 环境 条 件 ( Otti et al., 
2014)。 但 是 针对 以 体外 防御 分 泌 物 为 核心 的 体外 
免疫 防御 策略 是 如 何 发 挥 作用 的 ,以 及 这 种 策略 和 
以 体液 免疫 、 细 胞 免疫 为 核心 的 体内 免疫 防御 策略 
之 间 是 如 何 进行 权衡 的 研究 还 很 少 。 因 此 ,有 关 昆 
虫 体外 免疫 是 一 个 新 兴 的 研究 课题 ,具有 很 大 的 发 
展 空间 和 发 展 前 景 , 未 来 的 研究 将 以 评估 抗菌 分 泌 
物 与 体内 免疫 之 间 的 关系 为 重点 ,但 仍 存在 着 很 多 
踊 待 解决 的 问题 。 首 先 , 体 外 防御 物质 的 来 源 是 什 
么 ? 功能 基因 组 和 系统 发 育 分 析 表 明 , 与 来 源 于 其 
他 代谢 通路 的 基因 相 比 ,外 部 免疫 复合 物 的 前 体 更 






















































































的 减少 作为 代价 ,但 是 拟 步 甲 科 的 昆虫 在 免疫 方面 


加 可 能 来 源 于 内 部 免疫 防御 基因 (Li et al., 2013; 
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Otti et al., 2014; Gupta et al., 2015) 。 其 次 ,外 部 免 
疫 防御 是 否 能 够 被 诱导 而 产生 ? 是 否 能 够 表现 出 专 
一 性 的 特征 ? 到 目前 为 止 , 证 据 是 不 足 的 。 和 内 部 
免疫 防御 相似 , 专 一 性 的 问题 已 经 引起 科学 界 的 关 
注 , 因 此 研究 外 部 免疫 防御 是 否 广泛 或 专 一 性 地 发 
挥 作用 将 有 很 大 的 价值 。 再 者 ,与 内 部 免疫 防御 相 
比 ,外 部 免疫 防御 需要 付出 多 少 代 价 , 受 益 多 大 ? 虽 
然 已 经 证 明了 外 部 防御 分 泌 物 具有 抗菌 活性 ,但 是 
仍然 需要 进一步 研究 它们 所 带 来 的 适应 性 益处 和 对 
寄主 的 影响 。 因 此 ,未 来 的 研究 需 阐明 体内 体外 免 
疫 防 御 的 代价 和 受益 之 间 的 权衡 关系 。 最 后 ,外 部 
免疫 防御 是 否 是 一 个 更 好 的 选择 ?正常 情况 下 ,外 
部 免疫 相对 于 内 部 免疫 而 言 是 互补 还 是 多 余 的 关 
系 ? 体内 免疫 与 体外 免疫 之 间 的 权衡 关系 及 其 影响 
因素 如 何 ? 这些 科学 问题 的 回答 和 解释 将 是 该 领域 
未 来 研究 的 方向 。 

利用 病原 生物 及 其 他 天 敌 生 物 控制 害虫 ,是 开 
展 害虫 持续 控制 的 关键 。 从 寄主 的 角度 考虑 ,深入 
了 人 解 害虫 对 外 源 物 的 免疫 响应 策略 ,是 从 侧面 间接 
提升 其 持续 控制 效果 的 关键 。 害 虫 具 有 哪些 体外 免 
疫 防 御 分 泌 物 ,这些 分 泌 物 合成 的 通路 、 作 用 方式 和 
作用 效果 等 问题 ,是 提升 生物 防治 效能 的 核心 。 害 
虫 的 免疫 能 力 如 何 影 响 病原 物 和 天 敌 生 物 入 侵 的 特 
性 ? 免疫 防御 策略 的 采用 是 如 何 削 弱 害 虫 对 病原 物 
等 的 敏感 性 ”害虫 体外 免疫 和 体内 免疫 之 间 的 权衡 
关系 如 何 ? 交配、 寄主 状态 、 寄 主 生理 及 其 他 因素 是 
如 何 调 控 这 两 种 不 同 的 免疫 防御 策略 的 ?这 些 问 题 
的 回答 ,将 是 从 免疫 学 角度 探讨 害虫 为 害 特性 和 控 
制 基 础 的 关键 所 在 ,进一步 为 采用 生物 防治 技术 有 
效 控制 害虫 种 群 提 供 科 学 依据 。 害 虫 免 疫 能 力 方面 
的 信息 对 于 深入 了 解 害 虫 的 猩 狐 为 害 机 理 ,采用 生 
物 防 治 技术 成 功 控制 其 危害 等 均 具 有 重要 的 理论 和 
实践 意义 。 此 外 ,有 关 这 方面 的 研究 ,不仅 有 助 于 加 
强 病 原 菌 及 其 他 天 敌 田 间 自 然 控 害 效果 ,而且 对 于 
开发 以 昆虫 免疫 系统 为 靶 标 的 新 型 杀 虫 剂 也 有 着 重 
要 的 指导 意义 。 
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